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　翅を獲得したことにより生活圏を拡大することに成功
した昆虫類は、生物の中で最も繁栄しているグループで
ある。一方、有翅昆虫における二次的な翅の退化は、異
なった系統間においてそれぞれ異なる適応戦略により独
自に進化してきた。特に鱗翅目においては、雌成虫のみ
に顕著な翅退化を示す例が多く知られている（Heppner 
1991; Sattler 1991）。翅退化現象を比較発生学的な視点か
ら理解することは、性的二型に伴う退化形質の起源やそ
の進化的変遷を解明するうえで極めて重要である。
　本稿では、これまでに取り組んできた鱗翅目の雌にみ
られる翅退化現象に関して、シャクガ科とミノガ科の複
数種を対象とした比較発生学的研究を通じて得られた知
見を、（ 1）翅退化様式の後胚発生パターンの多様性、
（ 2）雌特異的な予定細胞死のトリガーとして作用する
エクジステロイド応答、（ 3）ミノガ科昆虫における翅
退化様式の発生パターンを分子系統樹にマッピングする
ことによる進化プロセスの推定、（ 4）総括と今後の展
望について総合的に紹介する。

1． シャクガ科（フユシャクガ類）の翅退化様式に関す
る比較発生学的研究

　フユシャクガ類では、雌の翅は完全消失（無翅型）か
ら痕跡的に残存（痕跡翅型）、短縮した翅（短翅型）まで
多様な形態を示す（Nakajima 1998）。フチグロトゲエダ
シャク Nyssiodes lefuarius（無翅型）では、蛹期初期に
翅上皮がアポトーシスとオートファジーによる予定細胞
死を伴って急速に消失することが、TUNEL法や透過型

電子顕微鏡観察から明らかとなった（Niitsu 2001; Niitsu 
et al. 2014）。これに対し、カバシタムクゲエダシャク
Sebastosema bubonaria（痕跡翅型）では細胞死の進行
が中途で停止し、結果として痕跡的な翅が形成される
（Niitsu et al. 2023）。トギレフユエダシャク Protalcis 
concinnata（短翅型）では翅の辺縁部で細胞死が生じ、
無翅型や痕跡翅型に特有の基部側からの予定細胞死は確
認されなかった（Niitsu and Kamito 2021）。このように、
フユシャクガ類の翅退化パターンの多様性は、予定細胞
死の時系列的進行とその空間分布の違いに起因すること
が示された。また、これらの現象は解剖学的観察および
組織形態学的観察の両面から明らかにされた。

2． フチグロトゲエダシャク蛹翅におけるエクジステロ
イド応答により誘導される予定細胞死

　無翅型であるフチグロトゲエダシャクの蛹にエクジス
テロイド（20E）を投与した実験において、明確な性差
を示す応答が確認された。両性の蛹に微量の20Eをイン
ジェクションすると、雄では鱗粉形成と上皮の分化が進
行する一方、雌ではアポトーシスやオートファジーによ
る予定細胞死が起こり、翅膜上皮が急速に退縮する過程
が確認された（Niitsu et al. 2014）。さらに、20E投与後
の細胞小器官の超微形態変化を追跡したところ、雌では
投与72時間以降に自食胞やアポトーシス小体が出現し、
ミトコンドリアの変形（湾曲、輪状化）や粗面小胞体
（RER）の減少といった細胞死の前駆的変化が観察され
た。一方、雄では鱗片細胞の出現や翅膜形成が進行した。
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透過型電子顕微鏡観察では、雄の上皮細胞では粗面小胞
体が発達する一方、雌ではミトコンドリアの異常形態や
粗面小胞体の発達不全が認められ、予定細胞死の前駆的
特徴が顕著であった。これらの一連の結果は、翅退化の
性的分化において、20Eの応答と細胞内オルガネラ分化
の性差が翅退化の性差決定に関与していることを示唆す
る（Niitsu and Kamito 2022）。

3．ミノガ科の翅退化様式に関する比較発生学的研究
　ミノガ科の雌では、「ウジ虫型」と「無翅型」の翅退
化様式が確認されている（Saigusa 1962; Rhainds et al. 
2009）。ヨーロッパに広域に生息する「ウジ虫型 1」の
Epichnopterix plumellaでは、終齢期の翅原基が蛹期初
期まで一時的に発達するが、その後急速に退縮し翅原基
は完全に消失する（Niitsu et al. 2011）。また、「ウジ虫
型 2」のオオミノガ Eumeta variegataでは、終齢幼虫期
に翅原基がわずかに形成されるものの、その後の発達が
遅延して進行せず、最終的に胸部表皮へと吸収されて消
失する（Niitsu 2003）。E. plumellaとオオミノガの雌成
虫は完全に翅を欠くウジ虫型（vermiform型）となる。
「無翅型」で、亜科の異なるアキノヒメミノガ Bacotia 
sakabei、イノウエヒメミノガ Proutia sp. とハイイロチ
ビノガ Taleporia trichopterellaでは終齢期の翅原基が蛹
期初期まで一時的に発達する。その後、予定細胞死によ
り翅原基は急速に退縮するが、途中で退縮を停止して痕
跡的な蛹翅となる。その後、蛹から成虫への変態の過程
で 2度目の退縮が予定細胞死によって起こり、さらに微
小な痕跡翅となる（Niitsu and Kobayashi 2008）。
　上記の研究結果に基づき、アジア産33種とヨーロッパ
産 1種の計34種のミノガ科昆虫を対象に分子系統解析を
行い、翅退化を生じさせるこれらの後胚発生パターンを
基に 3つの翅退化様式を系統樹上にマッピングした結
果、「無翅型」→「ウジ虫型」という段階的な退行進化
過程が少なくとも 2回以上独立に出現したことが明らか
となった（Niitsu et al. 2017）。本結果は、異なった系統
群で類似の退化現象がみられることから、翅の退化がミ
ノガ科内において独立に複数回に平行進化が起こったこ
とを示唆する。

４．総括と今後の展望

　本研究を通じて、鱗翅目における雌の翅退化は、幼虫
期の翅原基と蛹期の翅形成のプロセスにおいて、特定の
タイミングでその成長を停止または退縮させる発生機構
が関与していることを明らかにした。翅退化の発生基盤
には、異時性（ヘテロクロニー）の観点から、発生初期
の発育が遅延する「Retardation型」と、翅形成後に退
縮が生じる「Reduction型」という性質の異なる 2種類
のパターンが認められる。これらの発生パターンが生じ
る背景には、予定細胞死、エクジステロイドによるホル
モン応答の性差による差異があると考えられる。また、
異なる系統群において類似の翅原基退縮が独立に生じて
いることから、これらは平行進化の一例であると考えら
れる。同時に、異なった系統間で特定の発生段階に類似

した退縮パターンが生じる背景には、発生拘束による進
化的制約の存在が示唆される。
　今後は、比較発生学的知見に加えて、内分泌応答によ
る雌特異的な細胞死を誘導するシグナルカスケードと、
性決定遺伝子のカスケードとのクロストークの解明、さ
らに翅形空間に関わるパターニング遺伝子の発現パター
ンの解明など、翅退化を生じさせる分子発生基盤の解明
が求められる。
　現在、フチグロトゲエダシャクとコシロモンドクガ
Orgyia posticaをモデルに RNA-Seqによる翅形質にお
ける雌特異的な遺伝子発現に関する網羅解析と翅退化に
関与する候補遺伝子のスクリーニングを進めており、翅
退化機構の分子発生基盤の解明を目指している。将来的
には、雌特異的に生じる翅退化現象の多様性とその進化
的変遷を解明するため、多角的アプローチによる包括的
な研究展開を進めていく予定である。
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